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摘要    硝酸盐同化是指把硝酸盐还原分解并最终合成自身所需的有机氮的过程. 最近基于分子生物学的手段
研究发现异养细菌的硝酸盐同化基因(nasA)普遍存在于海洋水体和沉积物中. 比较基因组学揭示了硝酸盐同化
系统的基因排列存在种间差别, 基因调节系统具有多样性. 对这类微生物及其作用过程进行系统的分析和总结
不但有助于充分认识硝酸盐同化过程及其生态意义, 更能深入了解异养细菌在氮循环过程中的重要作用. 本文
结合作者的工作, 集中总结和讨论异养细菌同化硝酸盐有关的研究进展, 认识异养细菌硝酸还原作用的具体过
程及其生态意义, 对未来该领域的研究起到引导作用.  
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1  引言 
海洋异养细菌具有很高的丰度、多样性高且功能
多样, 在海洋生态系统生源要素的循环中扮演着极
为重要的角色(Cho和Azam, 1988). 氮是生物体的重
要组成元素之一, 它的生物地球化学循环过程, 对于
海洋生态系统的功能至关重要. 氮的转化主要是由
微生物的代谢来驱动的, 包括由微生物调节的固氮、
硝化、反硝化和同化等多种过程. 硝酸盐是氮转化过
程的中间环节的产物, 海洋异养细菌不仅可以通过
矿化作用分解有机物释放无机氮, 同时也吸收无机
氮转化为自身有机氮. 硝态氮可以作为生物反应的
电子受体, 通过反硝化作用(Denitrification)和厌氧铵 
氧化途径(Anaerobic ammonium oxidation, anammox)
把氮从海洋生态系统去除或丢失. 近年来研究发现
厌氧铵氧化和经典反硝化作用会在不同的时间或地
点占主导(Ward等, 2009), 反硝化作用和硝酸盐异化
还原成铵(Dissimilatory nitrate reduction to ammonium, 
DNRA)是硝酸盐异化途径. 硝酸盐异化还原成铵过
程可能为厌氧铵氧化作用提供反应底物铵(Lam等 , 
2009). 最新研究发现, 环境对氮的转化产物起着决
定性作用, 特别是碳氮比, 它决定着硝酸还原最终的
产物(Kraft等, 2014). 因此, 硝酸还原是氮循环过程
中最复杂、最受环境影响的过程.  
传统观点认为无机氮被浮游植物吸收, 细菌通
过降解作用释放溶解有机氮, 异养细菌对硝酸盐的
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吸收作用使得氮的转化过程更加复杂, 然而, 硝酸盐
同化过程的研究进展缓慢. 研究表明异养细菌选择性
的吸收不同形式的无机氮与海洋环境因子密切相关
(Kirchman等, 1994), 海洋异养细菌可以同化吸收硝酸
盐的研究越来越引起国内外科学家的重视(Kirchman
和Wheeler, 1998). 当下, 农业施肥等人类活动严重
影响了全球生态系统中氮的平衡(Fowler等, 2013), 工
业污染导致近岸生态系统的富营养化, 产生了一系列
的生态问题, 如赤潮频发、海水大面积缺氧等(Qu和
Kroeze, 2011). 近岸生态系统中营养盐的持续增加会
降低C/N比值, 促进异养细菌对溶解有机碳(DOC)的
降解, 呼吸作用增强, 加快二氧化碳释放, 从而使海
水中的有机碳被重新释放到大气, 微型生物储碳作用
降低(Jiao等, 2010; 焦念志, 2012). 因此研究海洋异养
细菌硝酸盐的吸收同化具有重要的生态学意义.  
2  海洋异养细菌对硝酸盐吸收同化的地球
化学研究 
异养细菌吸收硝酸盐的研究始于20世纪60年代, 
早在1967年, Dugdale等人在大西洋西北海域和北太
平洋近岸海域的研究发现异养细菌对硝酸盐的平均
吸收值为8.3%~39.5%; 在亚北极太平洋海区通过比
较异养细菌对不同形式的氮源(铵氮, 硝态氮和溶解
自由氨基酸DFAA)的吸收情况, 证实了硝态氮是异养
细菌吸收的重要氮源之一(Kirchman和Wheeler, 1998). 
从此, 异养细菌可以同化吸收硝酸盐的功能被逐渐
认识到. 在海洋生态系统中, 异养细菌与浮游植物竞
争吸收利用硝酸盐, 所产生的新生产力对氮元素的
收支估算具有重要影响(Eppley等, 1977).  
随着研究的深入, 15N标记技术和粒径分离技术
的应用, 科学家对典型的海洋环境(河口、海湾及近岸
到大洋)中异养细菌对硝酸盐同化吸收的能力进行了
调查(表1). 研究发现在河口和海湾, 特别是深层海
水中异养细菌对硝酸盐的吸收所占比例更大. 在硝
态氮丰富的泰晤士河口内部, 异养细菌对硝态氮吸
收较多, 而在河口外部, 异养细菌对氨基酸吸收较多
(Middelburg和Nieuwenhuize, 2000). 在巴伦支海到陆
源海冰带的研究发现异养细菌可以吸收总硝态氮的
16%~40%, 各个站位的80 m层海水中异养细菌吸收
的硝态氮比例最高(Allen等, 2002). 在水体中, 研究
发现深层水比表层水中硝酸盐吸收比例大. 在大西
洋中部海湾, 底层水中异养细菌的吸收能力是表层
水的2.5倍(Bradley等, 2010). 在硝酸盐丰富的海水中, 
异养细菌吸收的比例呈增加趋势, 而细菌吸收硝态
氮转化为的新生产力是海洋生产力的重要组成部分. 
在北大西洋海区的研究发现细菌对DOC的周转率很
高 , 细菌的生物量和溶解氮 (如硝态氮 )紧密相关
(Kirchman等, 1991). 异养细菌吸收硝酸盐会对元素
比产生一定的影响, Kirchman等(1994)的研究发现无
机氮的吸收需要吸收DOC来平衡, 认为海洋异养细菌
在氮和碳的生物地球化学循环过程中起着更重要的作
用, 这对新生产力的估计产生了影响. 异养细菌吸收
硝态氮转化的生产力部分在新生产力评估时不可忽
视, 异养细菌对硝酸盐的同化吸收作用可能对全球海
洋生态系统中氮和碳的转化和循环具有重要影响.  
3  异养细菌同化硝酸还原系统的蛋白和基
因水平研究 
已有研究表明异养细菌具有三种不同的硝酸盐
还原蛋白系统(Solomonson和Barber, 1990; Richardson 
表 1  各典型海洋环境中异养细菌吸收硝酸盐的研究总结 
环境 海区 硝酸盐同化吸收比例(%) 参考文献 
 Georges Bank 27 Harrison和Wood, 1988 
近岸、大洋 North Atlantic 4~14 Kirchman等, 1994 
 Barents Sea 16~40 Allen等, 2002 
河口 Thames estuary 60~90 Middelburg和Nieuwenhuize, 2000 
Scheldt estuary <48 Andersson等, 2006 
 Southern California Bight 9 Bronk和Ward, 2005 
海湾 Northern Baffin Bay 25 Fouilland等, 2007 
 Mid-Atlantic Bight 20~49 
36~93 
Bradley等, 2010 
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图 1  异养细菌的硝酸还原转化途径 
绿色: 硝酸盐同化; 蓝色: 硝酸盐异化成铵; 浅蓝: 反硝化作用 
等, 2001; Gonzalez等, 2006)(图1), 包括呼吸性硝酸还
原酶(Nar), 间质硝酸还原酶(Nap)和同化硝酸还原酶 
(Nas). 硝酸还原酶都有Mo元素、钼蝶呤鸟嘌呤二核
苷酸(Mo-bis-MGD)和至少一个[4Fe-4S]作为辅因子 
(Hille, 1996), 属于二甲基亚砜 (Dimethyl sulfoxide 
DMSO)还原酶家族. 分子遗传学表明同化硝酸还原
酶Nas在系统进化关系上与间质硝酸还原酶Naps蛋白
的关系更近(Stolz和Basu, 2002). 异养细菌同化吸收
硝酸盐需要同化硝酸还原酶(Nas), 硝酸盐这种高氧
化态的无机氮被同化硝酸盐还原系统还原为氨氮 , 
并通过谷氨酸脱氢酶和谷氨酰氨合成酶的作用合成
到各种含氮物质的碳骨架中去. 同化硝酸还原酶的
特征为我们了解同化硝酸还原过程的分子基础提供
了信息. 异养细菌的同化硝酸还原酶至少分为两种: 
以铁氧化还原蛋白为还原剂的同化硝酸还原酶通常
以单体形式存在, 而依靠NADH为还原剂的同化硝酸
还原酶以异二聚体形式存在 (Moreno-Vivian 等 , 
1999). 异养细菌的Nas蛋白与其他原核生物的Nas蛋
白结构不同, 古菌Haloferax mediterranei中的Nas蛋
白是一个含有105和50 kDa两个亚基的二聚体, 铁氧
化还原蛋白作为还原剂而不是NAD(P)H, 与细菌的
Nas蛋白相同的是其活性可以被硝酸盐诱导, 被铵抑
制(Martı ́nez-Espinosa等, 2001).  
细菌硝酸盐同化系统的功能基因串联排列在一
起, 构成比较大的基因簇, 以协同的形式完成对硝酸
盐的吸收和同化功能(Luque-Almagro等, 2011). 随着
基因组测序技术的发展, 发现了同化硝酸还原酶系
统广泛存在于各种变形细菌的基因组中, 如新鉴定
的一株硒还原细菌Clostridium sp. BXM的基因组中
具有硝酸盐同化基因nasA, 在实验室培养条件下, 可
以同化吸收硝酸盐(Bao等, 2012). Noriega等(2005)通
过基因干扰技术确认了在Pseudomonas aeruginosa中, 
nasA基因编码同化硝酸还原酶的催化亚基. 比较基
因组学揭示出异养细菌的同化硝酸还原系统的基因
簇存在差异, 主要有两点: 不同种属的细菌间存在功
能基因排列的不同, 以及硝酸盐同化基因系统调控
基因间的差别(图2). Alpha变形菌Jannaschia sp. 
CCS1和Gamma变形菌Pseudomonas aeruginosa 
UCBPP-PA14的调节因子不同, 它们与Beta变形菌
Cupriavidus metallidurans CH34的硝酸盐同化基因又
有差别. 遗传证据及对邻接DNA位点的序列分析揭
示了Pseudomonas putida KT2442编码同化硝酸盐蛋
白的nasB基因与其他相关基因不在同一个操纵子上, 
nasB的转录表达受到氨的抑制(Eberl等, 2000). 异养
细菌的硝酸盐同化基因表达和调控系统与自养的蓝
细菌也不同, 编码蓝细菌同化硝酸还原酶的narB基
因与编码转运蛋白的nrtABCD基因和亚硝酸盐还原
的nirA基因一起转录. 古菌Haloferax mediterranei 基
因组信息揭示了硝酸盐同化吸收硝酸盐蛋白的操纵
子存在4个开放阅读框nasA, nasB, nasC和nasD(Lledo
等, 2005), nasR基因定位在nasFEDCBA操纵子的上
游, 编码转录反终止因子, 受到硝酸盐和亚硝酸盐的 
 
图 2  细菌硝酸盐同化系统基因排列顺序 
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正调节. 硝酸盐同化过程涉及的步骤多, 从硝酸盐还
原为亚硝酸盐, 亚硝酸盐被还原成氨再被合成到有
机氮中, 同化硝酸还原酶基因表达调控的每一个过
程中都由基因系统调节和控制.  
4  海洋异养细菌同化硝酸盐的分子生态学
研究进展 
异养细菌对硝酸盐的同化吸收会对全球的碳氮
循环产生重要影响, 研究发现海洋细菌同化硝酸盐
的作用可能比传统认识的更广泛. 利用粒径分离技
术在亚北极太平洋海区的研究发现硝态氮在支持异
养细菌生物量的重要氮源之一(Kirchman和Wheeler, 
1998). 由于技术水平的限制, 传统的研究方法(15N标
记技术和粒径分离技术)还不能确定同化吸收硝酸盐
的异养细菌类群.  
随着分子生态学技术的发展, 认识功能细菌类
群的生态功能成为可能. 对环境中的硝酸盐同化细
菌(Nitrate-assimilating bacteria, NAB)的分子生态学
研究始于2001年, Allen等人(2001)首先设计了针对于
异养细菌同化硝酸盐基因(nasA)的引物, 并对南大西
洋海湾、巴伦支海以及北太平洋环的硝酸盐同化细菌
功能类群的多样性进行了调查, 发现含有nasA基因
的异养细菌在海洋中分布非常广泛. 后来, 通过实时
荧光定量PCR技术对nasA基因的丰度进行了定量研
究, 认为Marinobacter类群的丰度与硝酸盐关系非常
密切(Allen等, 2005). 该项技术也应用到南海北部的
调查研究中, 发现从近岸到外海的环境梯度上硝酸
盐同化细菌的丰度在近岸较高(Cai和Jiao, 2008), 这
些研究结果暗示着在硝酸盐丰富的海区, 如近岸生
态系统, 硝酸盐同化细菌功能类群可能会在近岸生
态系统的氮循环中发挥着重要的作用.  
最近, 15N标记的DNA稳定同位素检测技术(15N- 
based DNA stable isotope probing)用于佛罗里达陆架
海域的研究中 , 该实验证明Thalassobacter和Altero-     
monadales两大类群是同化吸收硝态氮的主要异养细
菌类群(Wawrik等, 2012). 我们最新的研究发现在全
球典型海洋环境中, 硝酸盐同化细菌的分布模式具
有区域性特点 , 垂直梯度上 , nasA基因多样性指数
(Shannon)揭示了在东海陆架底层(90 m)和南海及印
度洋中层海水(500~800 m)的NAB群落组成尤其丰富
(图3), 我们推测受到真光层浮游植物氮源利用的影
响, 硝酸盐同化细菌的分布海区更广泛, 可以分布到
整个水体, 这与硝酸盐异化过程不同, 硝酸盐同化还
原过程不受氧的限制(Gonzalez等, 2006), 而硝酸盐
被异化还原成氮气或者铵的过程主要发生在低氧或
缺氧的环境中 , 利用硝酸盐异化途径的标记基因
(narG和napA)的分子生态学研究主要集中在土壤和
沉积物中(Nogales等, 2002), 硝酸盐同化细菌可以分
布到任何水层, 其高多样性、广分布的特点暗示着该
功能类群可能对全球的氮循环具有重要影响.  
5  影响海洋异养细菌硝酸盐同化的主要环
境因子 
环境因子对细菌的硝酸还原过程及终产物起着
决定性的作用(Kraft等, 2014). 同样, 海洋异养细菌
同化硝酸盐的过程也会受到外界生物化学因子以及
自身的生理状态需求的重要影响.  
首先, 氮源种类(如铵盐, 尿素, 亚硝酸盐等)会
影响异养细菌对硝酸盐的吸收. (1) 铵盐的影响. 最
早的研究认为各种粒径的浮游生物更偏向于吸收铵
盐, 而不是硝态氮(Probyn, 1985), 在真光层海水中, 
异养细菌可以吸收利用铵盐作为氮源 (Wheeler和
Kirchman, 1986), 铵盐可以支持异养细菌35%~60%
的氮需求(Tupas等, 1994). 而在北大西洋海区的研究
表明, 尽管氨氮和硝态氮都支持了异养细菌的氮源
需求 ,  而氨氮支持的细菌生产力要高于硝态氮
(Kirchman等, 1994). 同样, 在香港近岸海域的研究 
 
图 3  中国东海(圆点)、南海(圆圈)和印度洋(三角形)各水层
样品 nasA基因指数(Shannon_H) 
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也认为, 氨氮和有机氮是异养细菌主要的氮源, 大部
分的硝酸盐可能被转运到近岸和深海陆架(Yuan等, 
2011). 从能量消耗的角度考虑, 硝态氮可能不是优
先选择的氮源, 因为硝酸盐的吸收需要较多的能量, 
铵盐可能比硝酸盐优先吸收. 但是, 后来实验证明, 
这个结论并不通用, 铵盐和硝酸盐可以同时被细菌
吸收, 在南极陆架海域的研究发现在部分站位, 氨氮
对硝态氮的吸收没有表现出明显的抑制作用(Cochlan
和Bronk, 2003), 可见, 异养细菌对硝酸盐的同化吸
收还受到其他环境因子的影响. (2) 尿素的影响. 研
究发现异养细菌在某些环境下会优先吸收尿素作为
氮源. 在挪威西部海域开展的氮磷添加实验发现细
菌对尿素的吸收最多(Sanderson等, 2008), 在大西洋
中部海湾陆架的研究结果也显示细菌与浮游植物竞
争利用尿素(Bradley等, 2010). 由此可见, 异养细菌
对硝酸盐的吸收受到其他可利用的氮源(如氨氮、尿
素)的影响, 海洋细菌对氮源的吸收利用具有选择性
和偏好性.  
在海洋生态系统中, 其他生物对硝酸盐的竞争
利用也会影响异养细菌对硝酸盐的吸收. 细菌和浮
游植物在氮源的利用上存在竞争关系, 浮游植物的
竞争利用是影响异养细菌硝酸盐吸收的一个重要因
素. 在大部分情况下, 浮游植物可能优先吸收硝酸盐
作为支持自身的氮源, 异养细菌可能在硝酸盐充足
的情况下更能表现出硝酸盐同化的潜能, 因为浮游
植物的大量繁殖, 积累的DOC会成为异养细菌的碳
源, 可以同化硝酸盐作为氮源的功能细菌类群会成
为优势类群, 进而对环境中的碳氮转化起到重要的
调节作用. 在麦奈海峡近岸的赤潮发生海域, 细菌和
氨氮硝态氮吸收的关系紧密相关, 研究认为细菌和
浮游植物对无机氮的竞争吸收有利于赤潮的终止
(Rodrigues和Williams, 2002). 最新研究发现在东海
赤潮频发海区, 硝酸盐同化细菌的群落结构在赤潮
前后发生了变化(图4), Roseobacter类群变化最为显
著(Jiang等, 2015), 这一结果与在北海南部开展的调
查结果一致, 高通量测序数据表明Roseobacter类群
是浮游植物引发的赤潮过程中丰度和活性变化最显
著的类群(Wemheuer等, 2014), 这些研究揭示了异养
细菌对硝酸盐的同化吸收在赤潮的消亡过程中起到
重要作用.  
 
图 4  不同优势种赤潮发生时的 NAB 群落组成比较(1 和 4 为相同站位)  
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影响异养细菌同化吸收硝酸盐的其他环境因子, 
如盐度、温度和碳源等. 在斯凯尔特河河口的研究结
果揭示了硝酸盐的吸收和盐度季节紧密相关(And-     
ersson等, 2006). 在中国南海珠江口盐度梯度上, 通
过功能基因nasA揭示出硝酸盐同化细菌的多样性和
丰度受到盐度和营养盐的共同影响(Cai和Jiao, 2008). 
另外, 硝酸盐的吸收与碳源的利用密切相关. 研究发
现碳源提供的能量是调节农业土壤中真菌的硝酸还
原酶基因表达的主要环境因子(Gorfer等, 2011).  
由于理化因子和生物因素的影响, 硝酸盐作为
异养细菌的氮源之一在海洋生态系统中发挥着重要
的作用, 细菌同化吸收硝酸盐在支持细菌生产力方
面的作用不容忽视. 硝酸盐还原系统的调控非常复
杂, 比较基因组数据揭示出异养细菌硝酸盐同化基
因的调节途径存在种类间的差别(Luque-Almagro等, 
2011). 异养细菌硝酸盐同化的调节机制复杂且多样, 
对该领域的深入研究, 有助于充分认识异养细菌在
海洋生态系统中的作用.  
6  海洋异养细菌同化硝酸盐研究中存在的
问题及未来研究展望 
本文对海洋异养细菌同化吸收硝酸盐的研究进
行了系统的总结, 这些研究认为硝酸盐同化作用在
海区间存在较大差异. 利用分子手段, 基于nasA基因
对硝酸盐同化细菌在各种典型海洋环境下的分布模
式进行了调查, 发现硝酸盐是影响赤潮过程中NAB
群落组成变化的重要环境因素, 而盐度对中国南海、
东海和印度洋海洋水体NAB的分布起着最主要的调
节作用(Jiang等, 2015). 然而, 目前硝酸盐同化细菌
在海洋生态系统中的丰度数据有限, 有限的数据得
出的结果显示在不同海区硝酸盐同化细菌的丰度差
异较大, 最主要的原因可能与研究方法、调查的海区
有限等因素有关(Stepanauskas和Sieracki, 2007; Cai和
Jiao, 2008). 硝酸盐同化细菌在海洋氮循环中所发挥
的重要功能还未被认识清楚. 以后对该领域的研究
应重点考虑对硝酸盐同化细菌的定量研究, 从而揭
示该功能类群对海洋氮循环的重要贡献. 另一方面, 
目前的数据缺乏异养细菌硝酸盐同化基因的表达研
究, 基于DNA水平的研究只能揭示出具有潜在同化
硝酸盐能力的异养细菌, 却不能真实反映海洋环境
中具有同化功能的细菌类群, 硝酸盐同化基因的表
达研究有助于充分认识异养细菌在海洋氮循环中的
作用.  
随着分子生态学技术的进步, 特别是组学时代
的到来, 微生物参与的海洋氮循环过程取得了突飞
猛进的进步, 使我们逐渐深入认识到了微生物对海
洋氮循环的重要影响. 在当前富营养化加剧、赤潮爆
发危害渔业等一系列海洋环境问题的情况下, 探讨
异养细菌对硝酸盐的同化作用对生态问题的解决极
其重要. 异养细菌的硝酸盐还原过程具有多样化的
特点, 未来在硝酸盐同化细菌的基因数量、基因的表
达、调控机制及硝酸盐吸收速率等方面的研究成果有
助于我们理解海洋生态系统中氮的转化和平衡, 这
些研究为我们解决环境问题提供了理论基础, 对开
展环境保护和生态恢复具有重要意义. 
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